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1. EINLEITUNG 

Über die Struktur und Entwicklung der Insektenmuskeln wurde schon viel 
gearbeitet. So schilderte Hufnagel (1918) die imaginale Muskelentwicklung 
an Hyponomeuta padella (Lepidopterea). Jordan (1920) untersuchte die Flug¬ 
muskelentwicklung bei der Wespe und Tiegs (1955) gab einen allgemeinen 
Überblick über die Flugmuskelentwicklung bei einigen Vertretern der Orthopteren, 
Homopteren und Dipteren. Die embryonale Muskelentwicklung scheint dagegen 
überhaupt noch nicht genau bearbeitet zu sein. Darum war das Ziel der vor¬ 
liegenden Arbeit, die embryonale Entwicklung gut auffindbarer Muskeln von 
Antheraea pemyi und von Periplaneta americana zu prüfen, und die Unterschiede 
in der Muskelentwicklung zwischen diesen beiden Tieren aufzuzeigen. Ausserdem , 
sollten meine Ergebnisse verglichen werden mit der larvalen Muskelentwicklung 
bei Periplaneta (Teutsch, 1970) und mit der imaginalen Entwicklung der dorso- j 
longitudinalen Flugmuskeln bei Antheraea (Eigenmann, 1965; Basler, 1969). 

Die vorliegende Arbeit entstand unter der Leitung von Prof. Dr. H. Nüesch. 
Ich danke meinem verehrten Lehrer für die Betreuung und das Interesse, das er 
meiner Arbeit entgegenbrachte. 

2. MATERIAL UND METHODE 

Als Untersuchungsobjekte für die histologische Bearbeitung der embryonalen 
Muskelentwicklung dienten mir verschiedene Embryonal- und Schlüpfstadien 
von Periplaneta americana und Antheraea pemyi. Beide Tierarten sind leicht 
züchtbar und vermehren sich sehr rasch. Die Embryonalentwicklung dauert bei 
Periplaneta bei 30° C durchschnittlich 30 und bei Antheraea pemyi bei 25° C 
durchschnittlich 10 Tage. 

Fixierung: Sämtliche Eier von Periplaneta und Antheraea wurden mit Carnoy 
fixiert. Das Ei von Antheraea musste aber vorher angestochen werden. Seine 
harte Eischale entfernte ich nach dem Fixieren mit einem Mikromesser unter 
dem Binokular. Zur Durchführung dieser Arbeit wurde das Ei in eine Plastilin¬ 
mulde gebettet. 
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Färbung: Die Embryonen und Schlüpfstadien beider Tierarten wurden in 
der üblichen Alkoholreihe entwässert und stufenweise über ein Gemisch von 
Isopropylalkohol und Paraffin eingebettet. Die Schnittdicke betrug im Normalfall 
7 p.. Folgende 4 Färbemethoden wurden durchgeführt. 

— Hämalaun mit Benzopurpurin als Gegenfärbung vor allem bei jungen Stadien. 

— Hämatoxylin-Delafield mit Pikroindigokarmin für die Nervenfasern und 
Sarcolemmverzahnungen. 

— Hämatoxylin-Heidenhain mit Lichtgrün für die Strukturen der Kerne und 
der Querstreifung. 

— Bodian für die Struktur der Querstreifung. 

Auswertung: Für die Auswertung verwendete ich pro Muskel und pro 
Stadium je 5 Tiere. Die Auszählung der Kerne pro IOOjjl Faserlänge erfolgte 
an Querschnitten. Längsschnitte eigneten sich nicht für die Kernzählung. 
Äusserst selten wurden Fasern über eine Strecke von 100 p. schön längs getroffen. 
\ Ich bestimmte die Kernzahl über eine Länge von 98 p. (14 mal die Schnittdicke 7p.) 
bei jedem 2. Schnitt. Da die Kerne im Mittel länger als 7p. sind, wird jeder Kern 
je nach Länge mit einer bestimmten Wahrscheinlichkeit doppelt gezählt, die ich 
bei der Berechnung der mittleren Kernzahl pro 100p. Faserlänge berücksichtigte. 
Die Ausmessungen der Muskelquerschnittsflächen erfolgte mit einem Messnetz¬ 
okular. Die mittlere Faserquerschnittsfläche erhielt ich, indem ich die Muskel- 
; querschnittsfläche durch die Faseranzahl dividierte. 

Photographien: Für die Photographien von Schnittpräparaten wurde eine 
Pentax-Kamera auf Wild M-20 benützt. 


3. PERIPLENATA AMERICANA L. 

A. ÜBERSICHT ÜBER DIE BEARBEITETE MUSKULATUR IM SCHLÜPFSTADIUM 

Periplaneta americana ist ein Vertreter der Hemimetabola. Sämtliche zukünf¬ 
tigen imaginalen Muskeln sind im Schlüpfstadium vorhanden. Das 1. Stadium 1 
bewegt sich schnell laufend fort. Entsprechend stark und zahlreich sind die 
Beinmuskel ausgebildet. Dagegen sind die Stammuskeln, mit Ausnahme des 
dorsalen Längs- und des Intersegmentalmuskels sowie die zukünftigen Flug¬ 
muskeln, schwach entwickelt. 

Die Auswahl der Muskeln für die genaueren Untersuchungen musste bei 
Periplaneta wie bei Antheraea aus folgenden Gründen sehr stark eingeschränkt 

1 Periplaneta weist keine Metamorphose auf und damit fehlen auch “Larven”-Stadien. 
Ich nenne die postembryonalen Entwicklungsabschnitte zwischen den einzelnen Häutungen 
einfach “Stadien”. 
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werden. Die Kleinheit der Embryonen bringt es mit sich, dass die einzelnen 
Muskeln nicht isoliert werden können. Ihre Lage ist aber in den Untersuchungs¬ 
objekten meist so, dass bei einer der verwendeten Schnittebenen (Quer-, Längs¬ 
und Frontalschnitte des ganzen Thorax) Muskeln selten schön längs und quer 
getroffen werden. Gute Längs- sowie Querschnitte der Muskeln sind für die 
genaueren Untersuchungen absolut notwendig. Ich musste mich daher auf 
Muskeln beschränken, bei welchen diese Bedingungen dank ihrer Lage einiger- 
massen erfüllt werden. 

a. Anatomie 

Die anatomische Lage der Muskeln im Schlüpfstadium ist die gleiche wie 
diejenige der Adultmuskeln. Als Grundlage verwendete ich beim Aufsuchen 
der Muskeln die Arbeit von Carbonell (1947), dessen Nummerierungen ich 
übernommen habe. 

Die untersuchten Muskeln im Mesothorax (Abb. 1): 

Muskel 110, dorsaler Längsmuskel 

Muskel 134, spinaler Beinmuskel 

Muskel 135a, tergaler Ast des Hauptdepressors des Beines 



. 1 


Übersicht über die Muskultaur aus dem Mesothorax von Periplaneta americana 
(Muskulatur nach Carbonell, 1947, im Adulttier). 

Untersucht wurden die Muskeln 100, 134 und 135a. 
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Muskel 110 , dorsaler Längsmuskel 

Der dorsale Längsmuskel geht von Antecosta zu Antecosta. Seine mittlere 
Länge beträgt im Schlüpfstadium 370 p. (310-440 (x), und im Querschnitt erreicht 
der grösste Durchmesser einen durchschnittlichen Wert von 290 p. (240—340 p.) 
und der kleinste einen mittleren Wert von 26p. (24—27p,). Er gliedert sich deutlich 
in 2 kleinere mediane und in ein grösseres laterales Muskelbündel (Abb. 5). Die 
Fasern des letzteren unterscheiden sich histologisch von denjenigen der medianen 
Bündel. Ich unterteile daher in der weiteren Beschreibung den dorsalen Längs¬ 
muskel in die Muskeln 110a (mediane Bündel) und 110 b (laterales Bündel). 
Beim Muskel 110a beträgt die durchschnittliche Faserzahl 23 (18—25), und die 
Faserquerschnittsfläche weist einen mittleren Wert von 60p. 2 (30—110p, 2 ) auf. 
Die durchschnittliche Gesamtquerschnittsfläche des Muskels 110a beträgt 1380p. 2 . 
Die Faserzahl des lateralen Bündels (110b) beträgt im Mittel 35 (28—40), und 
die Querschnittsfläche der einzelnen Fasern zeigt einen durchschnittlichen Wert 
von 115p. 2 (50—280p. 2 ). Die Faser querschnittsflächen variieren hier sehr stark. 
Die mittlere Gesamtquerschnittsfläche des Muskelsbündel beträgt 4010 p, 2 . Bei 
diesen wie bei den folgenden Querschnittsmessungen muss auf die Schrumpfung 
der Gewebe durch die histologische Technik hingewiesen werden. Sie kann bei 
allen Präparaten als gleich gross angenommen werden, da immer der gleiche 
Entwässerungsvorgang durchgeführt wurde. Damit ergeben sie gültige Grössen¬ 
vergleiche. 

Muskel 134 , spinaler Beinmuskel 

Der spinale Beinmuskel ist verglichen mit den anderen Extremitätenmuskeln 
schwach ausgebildet. Er geht aus von der 2. Spina und setzt an der inneren 
Verstärkungsleiste an, welche das Meron von der vorderen Coxalwand trennt. 
Er dient nach Carbonell wahrscheinlich als Rotator. Das Muskelbündel ist 
durchschnittlich 580 p. (530—640(x) lang, und seine beiden mittleren Durchmesser 
betragen 55p. (45—70p.) und 32 fx (20—40jx). Das ganze Muskelbündel weist 
eine durchschnittliche Fläche von 1120p. 2 auf. Die mittlere Querschnittsfläche der 
durchschnittlich 33 (30—42) Fasern beträgt 34[x 2 (10—80p. 2 ). 

Muskel 135a, tergaler Ast des Hauptdepressors des Beines 

Der tergale Ast des Hauptdepressors des Beines entspringt am vorderen Teil 
des Tergums, zieht rostral des Pleuralarmes vorbei und setzt an der Trochanter¬ 
sehne an. Die durchschnittliche Faserlänge liegt je nach Ansatzstelle an der 
Trochantersehne zwischen 760 und 840 p.. Die Durchmesser des Bündels sind 
schwer feststellbar, da die Grenzen zwischen den benachbarten tergalen Bein¬ 
muskeln 118, 119 und 120 (Abb. 1) nicht genau bestimmbar sind. Das gleiche 
gilt für die Bestimmung der Faserzahl. Da aber diese in den letzten Embryonal- 
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tagen nicht zunimmt, kann ich von einem früheren Stadium (nach 27 Entwicklungs¬ 
tagen), in dem die verschiedenen Beinmuskeln deutlich voneinander getrennt sind, 
aussagen, dass im Mittel etwa 65 Fasern (60—75) vorhanden sind. Die durch¬ 
schnittliche Faserquerschnittsfläche beträgt im Schlüpfstadium 106p. 2 (65—150p 2 ). 
Somit ergibt sich eine mittlere Querschnittsfläche des ganzen Muskelbündels 
von 6850 p 2 . 

b. Histologie 

Die Fasern der Beinmuskeln 134 (Ausnahme: einige ventral im Muskel 
gelegene dünne Fasern) und 135a, sowie das mediane Muskelbündel (110a) 
des dorsalen Längsmuskels entsprechen im Schlüpfstadium dem von Tiegs 
(1955) für Blatta germanica beschriebenen Tubulärtypus. Am Faserrand ent¬ 
springen senkrecht zur Oberfläche lamellenförmige Fibrillenreihen (im Mittel 
11 Lamellen pro 5 p Faserrand), die alle ungefähr gleich lang sind (2—2,7 p). 
Sie teilen sich rege durch Längsspaltungen und ragen in den zentralen Plasmahof, 
in dem die Kerne in einer Längsreihe angeordnet sind (Abb. 6). Die durchschnitt¬ 
liche Kernlänge beträgt bei allen tubulären Fasern 13,5p (10—18p). 

Im Faserlängsschnitt lassen sich die durchgehenden Z-Membrane feststellen, 
die mit dem Sarcolemm verbunden sind. Die Sarcomeren sind unterteilt in I- 
und Q-Bänder. Die Begrenzung des Q-Bandes fällt je nach Färbungszustand 
mit Hämatoxylin-Heidenhain durch dünklere Färbung auf, wie auch Teutsch 
(1970) in adulten Fasern festgestellt hat. M und N-Linien sind nicht sichtbar 
(Abb. 7). Die Sarcomerenlänge schwankt je nach Kontrakcionszustand der 
Fasern um 3 p, und liegt somit tiefer als bei den von Teutsch und Edwards (1954) 
untersuchten imaginalen Muskeln (Edwards: Femurmuskel 4,33p, Dorsolongi- 
tudinalmuskel 4,19p. Teutsch: 169 und 177c 4,7p ,178 4,1p). 

Anders aufgebaut sind im Schlüpfstadium die Fasern des lateralen Bündels 
(110b) des dorsalen Längsmuskels. Die Myofibrillen sind undeutlich, scheinen 
aber über den ganzen Faserquerschnitt gleichmässig verteilt (Abb. 8). Die Kerne 
liegen unregelmässig zerstreut, teils peripher, teils zentral und sind mit einem 
mittleren Wert von 17,5p (12 — 21p) länger als diejenigen der tubulären Fasern. 
Die mittlere Sarcomerenlänge beträgt 7p. Durchschnittlich 3,4p wird davon 
vom Q-Band eingenommen, deren Begrenzungen sich je nach Färbungszustand 
mit Hämatoxylin-Heidenhain durch dünklere Färbung abheben. Im I-Band 
ist im Gegensatz zum tubulären Muskeltypus eine deutliche N-Linie feststellbar 
(Abb. 9). Die Z-Membranen sind mit dem Sarcolemm verzahnt (Abb. 10). 

Speziell muss ich noch auf den spinalen Beinmuskel (134) hinweisen. Hier 
fallen einige ventral des Bündels gelegene, sehr dünne Fasern auf. Ihre Querschnitts¬ 
flächen liegen unter 20p 2 . Sic entsprechen nicht wie die andern Fasern des gleichen 
Muskels dem tubulären Typus, da die Myofibrillen wie beim Muskel 110b gleich¬ 
mässig über den ganzen Faserquerschnitt verteilt sind. Die Kerne liegen meist 
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peripher. Im Gegensatz zum Muskel 110b treten aber in den durchschnittlich 
3(x langen Sarcomeren keine N-Linien auf. Einzelne wenige Fasern zeigen Über¬ 
gangsformen. Sie weisen einen schmalen Lamellenkranz auf, aber auch im zen¬ 
tralen Plasmahof liegen Myofibrillen (Abb. 11). Ihre Querschnittsflächen messen 
ungefähr 20 (jl 2 . Handelt es sich bei diesen dünnen Fasern und beim lateralen 
Bündel des dorsalen Längsmuskels um einen grundsätzlich anderen Muskeltypus, 
oder ordnen sich die Myofibrillen erst im Laufe der weiteren Entwicklung am 
Faserrand entspringende Lamellen an ? Die Übergangsformen und Querschnitte 
durch die Muskeln 110b und 134 im 2. Stadium, in dem alle Fasern tubulär sind, 
bestätigen letztere Vermutung. Die Myofibrillen, die im Schlüpfstadium histolo¬ 
gisch ausdifferenziert sind (Abb. 9), ordnen sich erst bei zunehmenden Dicken¬ 
wachstum der Fasern in Lamellen an. Hier hinkt die definitive Anordnung der 
Myofibrillen hintennach, so dass im Schlüpfstadium noch nicht alle untersuchten 
Muskelfasern dem tubulären Typus entsprechen. Diese Entwicklung hat auch 
Tiegs an den dünnen Fasern des tergalen Coxalmuskels von Blatta germanica 
während der Postembryonalentwicklung festgestellt. 


B. Entwicklung der Muskeln 


a. Entwicklungsstadien 

Damit die Muskelentwicklung plastischer verfolgt werden kann, gebe ich als 
Einführung eine kurze Übersicht der wichtigsten Stadien in Bezug auf die äusseren 
morphologischen Merkmale sowie der Lage im Ei an, berechnet auf die mittlere 
Entwicklungsdauer von 30 Tagen (30° C). 


Zeittabelle 


Tage nach 
Entwicklungs¬ 
beginn 

Merkmale 

4 

Embryo liegt oberflächlich in der Rundung des hinteren Eipols. Vorderende 
der Keimanlage zu einem Kopflappenpaar verbreitet; Thorax und Kopf 
segmentiert; Abdomen unsegmentiert; Konturen von Oberlippe, Kopf- und 
Thoraxextremitäten sichtbar. 

5 

Kopf lappen: tragen Antennenknospen. 

Kopf- und Thoraxextremitäten: als kleine Buckel ausgebildet. 

Abdomen: unsegmentiert. 

Abdomenende: krümmt sich ventralwärts. 

6 

Abdomen: segmentiert. 

Abdominalsegmente 8-11: ventralwärts gekrümmt. 
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Tage nach 
Emwicklungs- 
beginn 

Merkmale 

7 

Antenne: ungegliedert, reicht bis zur Maxillenknospe. 

Bein: gegliedert in Coxa- und Telopodit. 

Abdominalextremitäten: als kleine Buckel ausgebildet. 

11 

Das Kopfende verlagert sich auf der ventralen Eiseite nach vorn. Das intensive 
Streckungswachstum beginnt. 

Antenne: ungegliedert, reicht bis zum 1. Abdominalsegment. 

Bein: gegliedert in Coxa, Trochanterofemur und Tibiotarsus. 

Abdominalsegment 8-11: Übergang von der Ventralkrümmung zum 
gestreckten Abdomenende. 

13 

Der ganze Embryo liegt parallel zur Längsachse des Eies. Er hat sich bis 
zu 80% der Eilänge gestreckt. Die Umwachsung der ganzen Dottermasse 
beginnt. 

Antenne: gegliedert, in der basalen Sprosszone Gliederung undeutlich; 

reicht bis zum 2. Abdominalsegment. 

Bein: Tarsus und Tibia abgegliedert; Tarsus noch einheitlich. 

Abdominalextremitäten : zurück gebildet. 

15 

Streckungswachstum sowie Rückenschluss beendet; der Embryo nimmt das 
ganze Eivolumen ein. 

Komplexauge: etwa halbkreisförmige Anlage als verdickte Stelle der Epidermis 
auf der Seite des Kopfes und rostral der Antenne, unpig- 
mentiert. 

Antenne: reicht bis zum 5. Abdominalsegment. 

Bein: Trochanter sichtbar, Tarsus noch nicht unterteilt. 

17 

Komplexauge: auf der gleichen Höhe wie die Antenne; zentral schwach 
rotbraun pigmentiert, Augenrand pigmentfrei. 

Bein: Gliederung des Tarsus beginnt. 

Abdomen: Bildung der unpigmentierten Sternal- und Tergalplatten 

beginnt. 

20 

Komplexauge: auf der Höhe zwischen der Antenne und der Mandibel; 

zentraler, rotbraun pigmentierter Streifen breitet sich zu den 
Augenrändern aus. Ommatidien im pigmentierten Teil 
sichtbar. 

Bein: Tarsus deutlich gegliedert. 

Abdomen: unpigmentierte Sternal- und Tergalplatten ausgebildet. 

23 

Komplexauge: Auge auf der Höhe der Mandibel in der endgültigen Lage; 

ganzes Auge pigmentiert, zentral dunkelbraun, Augenrand 
rotbraun; Omatidien überall feststellbar. 

25 

Komplexauge: ganzes, etwa halbkreisförmiges Auge dunkelbraun pigmentiert. 

27 

Bein: Deutlich pigmentierte Dornen bedecken die Tibia und den 

Femur. Pigmentierung des Praetarsus beginnt. 

Mandibel: Mandibelspitze pigmentiert. 

30 

Schlüpftag: Die jungen Tiere sind nach dem Verlassen des Kokons im Ver¬ 
gleich mit den Embryonen stark abgeplattet. Sie sind weiss, doch dauert die 
Pigmentbildung nur wenige Stunden. Die Antennen sind nach vorn gerichtet. 
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b. Coelomsäckchenentwickhmg und Myoblastenabgliederung 

Nach 4 Entwicklungstagen ist der Keimstreif in die beiden Keimblätter 
Mesoderm und Ektoderm unterteilt (Abb. 12). Die Kerne des Ektoderms haben 
alle ungefähr die gleiche Grösse, eine runde bis ovale Form und gleichen Chro¬ 
matingehalt. Im Keimblatt liegen 2 bis 3 Kerne übereinander. In der ventralen 
Peripherie teilen sich die Kerne mitotisch; die Teilungsebenen liegen senkrecht 
zur Keimoberfläche. Neuroblasten sind noch nicht unterscheidbar. Das Ektoderm, 
das im Kopf und Thorax segmentiert ist, geht an den Rändern in das Amnion 
über und schliesst zusammen mit diesem die Amnionhöhle ein. 

In jeder Seite des Keimstreifs liegt unter dem Ektoderm je eine ununter¬ 
brochene Längsreihe von Mesodermzellen. Die beiden Längsreihen sind wie 
das Ektoderm im Kopf und Thorax segmentiert. Die Gliederung wird dadurch 
deutlich, dass in den Segmentgrenzen die Zellschichten dünner sind. Im medianen 
Teil des Keimstreifs liegen keine Mesodermzellen. 

Am 5. Tag entstehen die Ektodermausstülpungen. Es sind die ersten Anlagen 
der Extremitäten (Kopf- und Thoraxextremitäten). Sie werden von innen auf 
jeder Seite durch je eine Mesodermzellschicht ausgekleidet. An den Segment¬ 
grenzen zerreissen diese anfänglich ununterbrochenen Mesodermschichten. Die 
dadurch entstandenen freien Ränder bewegen sich zusammen und verschmelzen 
miteinander (Abb. 13). So entwickeln sich zuerst noch ungegliederte, abge¬ 
schlossene Coelomsäckchen. Diese Entwicklung hat bereits Faussek (1911) an 
Blatta germanica L. beobachtet. Am 6. Tag beginnen sich die Säckchen in den 
Thoraxsegmenten in je eine dorsale und ventrale Tasche zu gliedern. Letztere 
verlagert sich in die sich erweiternde Extremitätenknospe, und bereits am 9. Tag 
löst sie sich in Myoblasten auf, aus denen sich die Beinmuskeln entwickeln. 
Einzelne Myoblasten bilden sofort Plasmafäden aus, die sich gegen die Epidermis 
strecken und sich dort festheften (Abb. 14). Andere teilen sich mitotisch, bevor 
sie zu syncytialen Plasmasträngen verschmelzen. 

Die dorsale Coelomtasche liefert ein äusseres somatisches- (Somatopleura) 
und ein inneres viscerales Blatt (Splanchnopleura). Am 11. Entwicklungstag 
werden von der Somatopleura längs des ganzen Segments Myoblasten abgegeben, 
die sich zur dorsalen Längsmuskulatur entwickeln (Abb. 15). Der dorsale Längs¬ 
muskel hinkt gegenüber den Beinmuskeln zu Beginn der Entwicklung zwei Tage 
hintennach. Doch wird dieser Rückstand in der histologischen Differenzierung 
rasch eingeholt. Die Splanchnopleura liefert die Darmmuskeln. Aus den Zellen 
der dorsalen Kante lösen sich zuerst Cardioblasten und anschliessend kleinere 
Zellen ab, die Ibrahim (1958) in seiner Arbeit über die Organbildung im Embryo 
von Tachycines als Pericardialzellen bezeichnete. Er hat wie ich das Schicksal 
der Cardioblasten und Pericardialzellen nicht weiter verfolgt. 
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c. weitere Muskelentwicklung 
Nach 11 Entwicklungstagen 

Von den zukünftigen Beinmuskeln 134 und 135a ist je ein dünner Plasma¬ 
strang ausgebildei, allerdings noch nicht in der endgültigen Lage. Der Muskel 
135a verläuft von der Anlage der Trochantersehne zum Primärtergit (Abb. 16). 
Aus dieser Zone muss noch das Ektoderm für die Körperseite und für den 
Rücken hervorgehen. Der Muskelansatz 135a wird im Laufe der Entwicklung 
von den nach dorsal verlagerten Epidermiszellen passiv mitgezogen, und der 
Muskel zieht sich stark in die Länge. Die Orientierung des Muskels erfolgt also, 
wie schon Hinton (1961) an Flugmuskeln von Simulium ornatum festgestellt hat, 
durch Verschiebung von Epidermiszellen. 

Den gleichen Entwicklungsvorgang lässt sich auch beim spinalen Beinmuskel 
(134) verfolgen. Der Muskel verläuft von der Anlage der inneren Verstärkungs¬ 
leiste der lateralen Coxalwand zum Epidermiswulst, der die Extremitätenknospe 
medial abgrenzt. Der Epidermiswulst gliedert in Rich<ung der Mediane Zellen 
des Sternums ab. So wird die bereits vorhandene sehr dünne, kernarme Epidermis 
des zukünftigen Sternums, die sich über dem Bauchmark gebildet hat, zu einer 
Zellschicht, wo die Zellen eng aneinander liegen. Gleichzeitig verschiebt sich mit 
dieser Abgliederung von Epidermiszellen die Ansatzstelle des Beinmuskels 
134 medianwärts und bildet dort zusammen mit der Ansatzstelle des entspre¬ 
chenden Muskels der Gegenseite am 15. Tag die Spina. 

Die dünnen Plasmastränge der beiden Beinmuskeln enthalren noch wenige 
Kerne. Sie sind durchschnittlich 5 p breit und 9 p lang und strecken sich im Laufe 
der Entwicklung. Die Kerne sind vielfach dicker als die Plasmastränge, an die 
sich durch Mitose vermehrte Myoblasten anlagern, bevor sie mit den Strängen 
verschmelzen. Die Myoblastenkerne sind rund und haben einen mittleren Durch¬ 
messer von 6 bis 7 p. Sie werden von einem 1 bis 2 p dicken Plasmamantel umgeben. 

Nach 13 Entwicklungstagen 

Wir sind nun im Stadium, in dem sich die Anlagen der zukünftigen Bein¬ 
muskeln 134 und 135a infolge der Verschiebung ihrer Ursprungstellen sich 
intensiv strecken. Die endgültige Lage der zukünftigen Muskeln ist aber noch 
nicht erreicht. Die Plasmastränge haben an Umfang sehr stark zugenommen, 
sind aber noch nicht in zwei oder mehrere Stränge unterteilt. So beträgt die 
Querschnittsfläche des Plasmastranges des zukünftigen Muskels 135a 120p 2 . 
Sic ist grösser als diejenige einer durchschnittlichen Faser desselben Muskels 
im Schlüpfstadium (106p 2 ). Die durchschnittlich 10p langen Kerne liegen rand¬ 
ständig und sind deutlich abgeplattet (Abb. 17). 

Auch beim dorsalen Längsmuskel verschmelzen nun die Myoblasten zu 
einem syncylialen Plasmastrang. In der Differenzierung ist er nun ungefähr gleich 
weit wie die Beinmuskeln nach 11 Entwicklungstagen. Obschon der dorsale 
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Rückenschluss noch nicht stattgefunden hat, erstreckt sich der neu entstandene 
Plasmasirang von Segmentgrenze zu Segmentgrenze. 

Nach 15 Entwicklungstagen 

Das Streckungswachstum und der dorsale Rückenschluss des Embryos ist 
beendet. Die endgültige Rumpfgrösse ist erreicht, während die Extremitäten bis 
zum Schlüpftag weiter an Grösse zunehmen. Die von mir untersuchten Muskeln 
haben ihre endgültigen Lagen gefunden. Die Hauptstreckungsperiode der Muskel¬ 
anlagen ist beendet. Es fällt aber auf, dass die Beinmuskeln als Folge des andauern¬ 
den Extremitätenwachstums sich bis zum Schlüpftag weit mehr dehnen als der 
dorsale Längsmuskel (spinaler Beinmuskel von durchschnittlichen 400 auf 580 p., 
dorsaler Längsmukel von durchschnittlichen 320 auf 370p.). 

Die Plasmastränge der beiden Beinmuskeln beginnen sich zu unterteilen. 
Es entstehen neue Stränge, die zunächst streckenweise miteinander verbunden 
bleiben. Die Zahl variiert deshalb von Schnitt zu Schnitt, so dass sie sich jetzt 
noch nicht genau bestimmen lässt. 

Die Muskelanlagen sind umgeben von zusammenhängenden Fettkörper¬ 
zellen und Hämolymphe, wobei letzteres in diesem Stadium noch überwiegt. 
Im Laufe der weiteren Entwicklung nimmt das Fettgewebe auf Kosten des Dotters 
stark zu. Die einzelnen Fettzellen sind in ihrer Grösse sehr variabel. Ihre Durch¬ 
messer betragen zwischen 10 bis 35p.. Sie sind gefüllt mit Sekrettropfen und ent¬ 
halten einen grossen Kern (mittlerer Durchmesser 8 p.) mit einem gut ausgebildeten 
Nukleolus (Abb. 19). Transportleukocyten, wie ich sie bei der embryonalen 
Muskelentwicklung bei Antheraea pernyi, und wie sie Eigenmann und Basler 
bei der Entwicklung der imaginalen dorso-longitudinalen Flugmuskeln beim 
gleichen Tier entdeckt haben, fand ich bis zum SchlüpfStadium nicht. Sie über¬ 
nehmen, wie es scheint, bei Antheraea die Funktion der Materialübertragung 
vom Fettkörper zu den im Aufbau befindlichen Muskeln (siehe S. 957). Bei 
Periplaneta werden die Aufbaustoffe direkt vom Fettgewebe an die Muskelanlagen 
abgegeben. Einschlüsse, die den Sekrettropfen der Fettzellen entsprechen, habe 
ich zwar in ihnen nie gefunden. Solche beschreibt Schwager (1970) bei ihren 
Untersuchungen über die imaginale Entwicklung des dorso-longitudinalen Flug¬ 
muskels bei Apis mellifica L. Sie entsprechen dort den Vakuoleneinschlüssen der 
Transportleukocyten, die dann die Stoffe an die Muskelanlagen abgeben. Die 
Einschlüsse verschwinden beim Auftreten der Querstreifung. 

Nach 17 Entwicklungstagen 

Die Beinmuskeln 134, 135a und auch der dorsale Längsmuskel sind deutlich 
gegliedert in Plasmastränge, die dicht aufeinander liegen. Stellenweise treten 
zwischen den Strängen grössere Lücken auf. Sich vermehrende Myoblasten lagern 
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sich hier an die Stränge an und verschmelzen mit diesen (Abb. 18 u. 20), die 
nun deutliche Längsstrukturen, die Myofibrillen, zeigen. Kerne, die einen Bestand¬ 
teil der Muskelanlage bilden, teilen sich nun nicht-mitotisch weiter. Die in Teilung 
befindlichen, im Mittel 20[x langen Kerne zeigen meist nur eine Einschnürung. 
Selten habe ich auch Kerne mit zwei bis fünf Einschnürungen gefunden (Abb. 21), 
die eine Länge bis zu 40jx erreichen. 

Nach 20 Entwicklungstagen 

In den Muskelanlagen treten die ersten Fasern auf. Diese sind untereinander 
nicht durch Plasmabrücken verbunden. In den zukünftigen, im Schlüpfstadium 
tubulären Fasern (Muskel 110a, Beinmuskel 134 mit Ausnahme der ventral 
gelegenen dünnen Fasern und Beinmuskel 135a) sind die Myofibrillen gleichmässig 
und locker über den ganzen Faserquerschnitt verteilt (Abb. 22). Die durchschnitt¬ 
lich 1 1 jjl langen Kerne liegen im Faserinnern einzeln hintereinander. In den noch 
vorhandenen Plasmasträngen können Kerne nebeneinander auftreten, die durch 
die folgende Aufteilung in die Fasern voneinander getrennt werden. 

Ein anderes Bild in bezug auf die Myofibrillenverteilung und Kernlage zeigen 
diejenigen Fasern, die auch im Schlüpfstadium noch nicht tubulär sind (Muskel 
110b und die ventral gelegenen dünnen Fasern des Beinmuskels 134). Hier sind 
die Myofibrillen über den ganzen Faserquerschnitc sehr dicht verteilt. Die Kerne 
liegen unregelmässig angeordnet einzeln hintereinander; sie sind nun beim 
Muskel 110b durchschnittlich 16pL lang. In späteren Stadien können hier innerhalb 
einer Faser 2 Kerne nebeneinanderliegen. 

Nach der Abgliederung von den Plasmasträngen sind die Fasern von einem 
deutlichen Sarcolemm umgeben; an sie lagern sich nun keine Myoblasten mehr 
an. 


Nach 23 Entwickhmgstagen 

Die Aufteilung der Muskeln in die Fasern ist abgeschlossen, deren Anzahl 
bis zum Schlüpfstadium nicht mehr zunimmt. Die mittlere Anfangsquerschnitts¬ 
fläche der einzelnen Fasern der Beinmuskeln und des Muskels 110a beträgt 
rund 25(x 2 . Doch variiert das nun folgende Dickenwachstum dieser drei Muskeln 
sehr stark. Beim Muskel 110b beträgt die durchschnittliche Querschnittsfläche der 
eben gebildeten Fasern 51 pL 2 (Abb. 2). 

Die intensive Kernvermehrung wird abgelöst durch eine starke Plasma¬ 
zunahme. Ich habe in diesem und in den folgenden Stadien äusserst selten nicht¬ 
mitotische Kernteilungen gefunden. Auch Messungen der Kernzahl pro 1 00 (jl 
Faserlänge haben diese Beobachtungen bestätigt (Tabelle 3). Sie bleibt pro 
Längeneinheit bis zum Schlüpfstadium mehr oder weniger konstant. Die Kern¬ 
vermehrung hält also mit der geringen Streckung der Muskeln ungefähr Schriti. 
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Die Myofibrillen der im Schlüpfstadium tubulären Fasern beginnen sich in 
Lamellen zu ordnen, die am Faserrand entspringen und senkrecht zur Faserober¬ 
fläche im Laufe der Entwicklung gegen das Zentrum wachsen. Jetzt sind sie erst 
in ihren ersten Ansätzen erkennbar. An Faserlängsschnitten zeigen sich bei allen 
untersuchten Muskeln regional Sarcolemmverzahnungen, die verbunden sind 
mit den schwach erkennbaren Z-Membranen als erste Andeutung der Quer¬ 
streifung. 

Nach 25 Entwicklungstagen 

Die Muskelfasern sind durchgehend gegliedert in die Sarcomeren, in denen 
bereits die einzelnen Schichten der Querstreifung auftreten. Die Sarcomerenlänge 
schwankt bei den Beinmuskeln und beim Muskel 110a um 2,5p, (Schliipftag: 3p) 
und beim Muskel 110b um 6p (Schlüpftag: 7p). Sie dehnt sich also noch bis zum 
Schlüpfstadium. Diese Feststellung lässt die Frage auftauchen, ob die Zahl der 
Sarcomeren vor der Streckung definitiv ist, oder ob die Vermehrung der Sarco¬ 
meren mit der Sarcomerendehnung parallel verläuft. Leider kann ich diese Frage 
nicht beantworten. Die Kleinheit meiner Untersuchungsobjekte bringt es mit sich, 
dass hier technische Grenzen gesetzt sind. Die einzelnen Muskeln können nicht 
isoliert werden. An Totalschnitten aber werden Fasern nie in ihrer ganzen Länge 
getroffen. Deshalb können die Sarcomeren einer ganzen Muskelfaser nicht 
gezählt werden. Ein Vergleich zwischen dem 25 Tage alten Embryo und dem 
Schlüpfstadium ist nicht möglich. 

Die Lamellen der tubulären Fasern sind im Querschnitt nun 0,8 bis 1 p lang, 
unabhängig vom sehr verschieden grossen Faserdurchmesser. Eine Abhängigkeit 
der Lamellenlänge vom Faserradius kann also jetzt, wie auch später im fertigen 
Embryo, nicht festgestellt werden. Innerhalb der gleichen embryonalen Stadien 
schwankt jetzt wie später die Dicke des Lamellenkranzes von Faser zu Faser 
wenig. Bei starkem Faserdickenwachstum bis zum Schlüpftag hält die Zunahme 
der Lamellenlänge mit derjenigen des Faserradius nicht Schritt (Tabelle 1, Muskel 
135a im Vergleich mit Muskel 110a), was eine Vergrösserung des zentralen Plasma¬ 
hofs nach sich zieht. 

Die Lamellenlängen variieren innerhalb einer einzigen Faser jetzt wie auch 
im Schlüpfstadium (Abb. 6) nur unerheblich. Wie die Lamellenbilder von Teutsch 
(1970) bei der adulten Schabe aber zeigen, messen bei dieser in der gleichen Faser 
die Lamellen zwischen 3 und 26 p. 

Nach 27 Entwicklungstagen 

Die Ränder der Q-Bänder fallen bei allen Muskeln je nach Färbungszustand 
mit Hämatoxylin-Heidenhain durch dünklere Färbung auf. Die Lamellen der 
tubulären Fasern sind jetzt 1,4 bis 1,8 p lang. 
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Tabelle 1 

Zunahme der mittleren Faserquerschnittsfläche , 
des mittleren Faserradius und der mittleren Lamellenlänge. 


Muskel 110a 


Entwicklungstage 

Faserquerschnittsfläche 
in 1x 2 

Faserradius 
in [x 

Lamellenlänge 
in (x 

25 

29 

3,1 

0,9 

Schlüpftag 

60 

4,4 

2,3 

Zunahme 

1 

3V 

l,3[x 

1,4p 


Muskel 135a 


Entwicklungstage 

Faserquerschnittsfläche 
in [x 2 

Faserradius 
in (x 

Lamellenlänge 
in tx 

25 

38 

3,6 

0,9 

Schlüpftag 

106 

5,8 

2,3 

Zunahme 

68 p. 2 

2,2p 

1,4p 


Schlüpf Stadium 

Die mittlere Faserquerschnittsflächen haben mit Ausnahme des Beinmuskels 
134 besonders in den letzten drei Tagen stark zugenommen (Abb. 2). Das Wach¬ 
stum ist von Faser zu Faser ungleichmässig (Tabelle 2, Variationsbreite). 

In den tubulären Fasern haben sich die Lamellen auf 2 bis 2,7 p. verlängert. 
Sie vermehren sich erst jetzt durch Längsspaltungen (Abb. 6). Die I-Bänder der 
Sarcomeren des Muskels 110b zeigen eine deutliche N-Linie (Abb. 9). 

Im Schlüpfstadium sind die Muskeln funktionstüchtig. Die Larven verlassen 
mit eigener Kraft den Kokon und laufen sehr rasch. 

Kern-Plasma- Relation 

Die mittlere Anfangsquerschnittsfläche der Fasern ist nach 23 Entwicklungs¬ 
tagen mit Ausnahme des Muskels 110b praktisch bei allen untersuchten Muskeln 
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die gleiche. Die Kernzahl pro lOOfjt. Faserlänge variiert von Muskel zu Muskel 
sehr wenig und bleibt bis zum Schlüpftag mehr oder weniger konstant (Tabelle 2). 
Dies beruhe darauf, dass die nicht-mitotischen Kernteilungen, sobald die Faser- 
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Abb. 2 

Zunahme der mittleren Faserquerschnittsfläche bei Periplaneta americana 
während der embryonalen Entwicklung. 

aufteilung beendet ist, stark zurückgehen. Die Phase der starken Kernvermehrung 
wird abgelöst durch eine von Muskel zu Muskel unterschiedlich intensive Plasma¬ 
zunahme. Je weiter also die Entwicklung fortschreitet, desto mehr variieren die 
Kern-Plasma-Relationen innerhalb der untersuchten Muskeln, und desto mehr 
verschieben sie sich zu Gunsten des Plasmas (Tabelle 2). 

Es muss bei diesen Betrachtungen berücksichtigt werden, dass das Plasma- 
Volumen nicht nur aus Grundplasma, sondern in den späteren Entwicklungstagen 
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vor allem aus den sich stark vermehrenden Myofibrillen besteht. Das Volumen 
des Grundplasmas sowie dasjenige der Myofibrillen konnte nicht getrennt von¬ 
einander bestimmt werden, weil dem Auflösungsvermögen des Lichtmikroskopes 
hier Grenzen gesetzt sind. 

Die Tabelle 2 gibt die mittlere Kernzahl pro 100p, Faserlänge und die mittlere 
Faserquerschnittsfläche sämtlicher Muskelfasern aus 5 Tieren pro Stadium an. 
Beim Vergleich der Kerne wurde das eventuelle Wachstum der Kerne unter 
Polyploidiesierung nicht berücksichtigt. Nach 23 Entwicklungstagen zeigen die 
Kerne der Beinmuskeln eine mittlere Länge von 11 p (8—15 p.), und im 
Schlüpfstadium sind sie durchschnittlich 13,5 p. (10—18 p) lang. In den Stadien 
strecken sich die sich nicht-mitotisch vermehrenden Kerne weiter in die Länge, 
während ihr Durchmesser eher abnimmt. Teutsch hat in ihren untersuchten 
Muskeln im 5. Stadium mittlere Kernlängen von 23p und im adulten Tier 
durchschnittliche Kernlängen von 26p gefunden. Es ist fraglich, ob hier die 
Kernstreckung von einer Polyploidisierung begleitet wird. Eine solche tritt 
während der Larvalentwicklung in den Kernen der dorsalen, abdominalen Längs¬ 
muskeln von Apis mellifica auf (Risler, 1954). Hier teilen sich aber die Kerne 
vom 1. Larvenstadium bis zu ihrer Histolyse am Ende des 5. Stadiums nicht mehr. 
Eine Vermehrung des Kernmaterials kann nur allein auf dem Wege der Poly¬ 
ploidisierung erreicht werden. Im fertigen Bienenembryo selber betrachtet Risler 
die Muskelkerne noch als diploid. 

Die Kern-Plasma-Relation wurde durch folgende Formel berechnet 1 . 
Faservolumen Faservolumen bei 100p Länge Querschnittsfläche X 100p. 

pro 1 Kern Kernzahl pro 100 p Faserlänge Kernzahl 

Tabelle 2 

Kern-Plasma-Relationen der untersuchten Muskeln bei Periplaneta in verschiedenen 
Entwicklungsstadien. Bei der Faserquerschnittsfläche wird das arithmetische Mittel und . 
die Variationsbreite angegeben. 

Muskel 110a 


Entwicklungstage 

Kernzahl/100[i 

Faserquerschnittsfläche in (j.2 

1 Kern/[i,3 Faservolumen 

23 

3,3 

24 (18-35) 

730 

25 

3,2 

29 (20-45) 

910 

27 

3,1 

35 (25-55) 

1130 

Schlüpftag 

3,2 

60 (30-110) 

1870 


1 Es handelt sich bei dieser Berechnung nicht um die genaue Kern-Plasma-Relation, 
sondern um das einem Zellkern zugehörigen Faservolumen (Cytoplasma und Zellkern). 
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Muskel 110b 


Entwicklungstage 

Kernzahl/100[x 

Faserquerschnittsfläche in [x 2 

I Kem/[x3 Faservolumen 

23 

3,7 

51 (30-90) 

1380 

25 

3,7 

57 (30-90) 

1540 

27 

3,5 

75 (40-125) 

2140 

Schlüpftag 

3,5 

115 (55-210) 

3290 


Muskel 134 


Entwicklungstage 

Kernzahl/ 100(jl 

Faserquerschnittsfläche in [x 2 

1 Kern/(x3 Faservolumen 

23 

3,7 

27 (8-50) 

730 

25 

3,7 

30 ( 8-60) 

810 

27 

3,6 

32 (10-70) 

890 

Schlüpftag 

3,5 

34 (10-80) 

970 


Muskel 135a 


Entwicklungstage 

Kernzahl/100(x 

Faserquerschnittsfläche in [x 2 

1 Kern/(x 3 Faservolumen 

23 

3,3 

25 (15-40) 

760 

25 

3,2 

38 (25-60) 

1190 

27 

3,1 

50 (35-80) 

1610 

Schlüpftag 

3,3 

106 (65-150) 

3200 


zum Vergleich: Kern-Plasma-Relationen des Muskels 178 berechnet nach den 
Angaben von Teutsch 


Alter 

Kernzahl/100(x 

Faserquerschnittsfläche in (x 2 

1 Kern/(x3 Faservolumen 

5. Larvenstadium 

4,4 

344 

7820 

Imago 

3,6 

396 

11000 
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C. Innervation der Muskeln 

Die Nervenentwicklung erfolgt in den segmentalen, zu beiden Seiten der 
Mediane liegenden Ektodermwülste, welche lateral begrenzt werden durch die 
Extremitätenknospen. Sie läuft der Muskelentwicklung voraus. Bereits nach 
6 Entwicklungstagen, wenn die Gliederung der Coelomsäckchen in eine dorsale 
und ventrale Tasche beginnt, treten basal der Ektodermwülste Neuroblasten auf, 
welche mit einer dermatogenen Schicht bedeckt sind. Durch fortgesetzte inäquale 
Teilungen werden durch die Neuroblasten kleinere, plasmaärmere Tochterzellen 
abgegeben (Abb. 23). Die Teilungsebene liegt parallel zur Keimoberfläche. Die 
älteren Tochterzellen teilen sich am 7. Tag äqual senkrecht zur Keimoberfläche. 
Die Zellen, die diese zweite Teilung durchgemacht haben, sind die Neuronen, die 
sich zusammenballen und am folgenden Tag die Nervenfasern bilden (Abb. 24). 
Zu diesem Zeitpunkt ist das Coelomsäckchen unterteilt in eine ventrale und 
dorsale Tasche. Die ventrale löst sich nach neun Tagen in Myoblasten auf. 
Nervenfasern des zukünftigen, wichtigsten Beinnervs (nach Pipa/Cook, 1959, 
der 5. Nerv) reichen jetzt bis zum Telopoditen. Sie werden begrenzt durch wenige 
sich mitotisch teilende Zellen. So entsteht die Gliaschicht, die nach 11 Tagen 
deutlich ausgebildet ist. Nun liegen auch die ersten syncytialen Plasmastränge 
der Beinmuskelanlagen vor. Wie die Abbildung 25 zeigt, beginnen nun Nerven¬ 
fasern mit den Muskelanlangen in Kontakt zu treten. 

i 

i 

D. Diskussion 

I 

I 

Teutsch (1970) untersuchte die Histologie einiger tubulärer Flug- und Bein¬ 
muskeln im 5. Stadium und im adulten Tier von Periplaneta americana. Sie fand 
keine grossen histologischen Unterschiede zwischen den beiden Stadien. Dagegen 
zeigen die tubulären Muskeln in dem von mir untersuchtem Schlüpfstadium 
gegenüber denjenigen des 5. Stadiums weitgehende Differenzen. Beim Vergleich 
der Werte der tubulären Fasern zwischen diesen beiden Stadien (Tabelle 3) muss ■ 
berücksichtigt werden, dass ich nicht die gleichen Muskeln wie Teutsch unter¬ 
suchen konnte. 

Sämtliche von mir untersuchten tubulären Fasern enthalten am Faserrand 
senkrecht zur Oberfläche entspringende lamellenförmige Fibrillenreihen mit 
einem zentralen Plasmahof. Solche Fasern hat auch Tiegs (1955) im 1. Stadium 
von Blatta germanica festgestellt. Der zentrale Plasmahof ist nach Teutsch im 
5. Stadium in den fasern nicht mehr vorhanden. Sein Raum wird durch die 
länger gewordenen Lamellen eingenommen. Doch in vielen Fasern beginnt sich 
nach Tun sei i wieder ein neuer Plasmahof auszubilden, der im Adulttier bei 
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Tabelle 3 

Vergleich der Werte der tubulären Fasern 



Schlüpfstadium 

5. Stadium 

Imago 

mittlere Faser¬ 
querschnittsfläche 

110a: 60p 2 

135a: 106p 2 

178: 344p 2 

178: 396p 2 

zentraler 

Plasmahof 

vorhanden 

fehlt 

Faserquerschnitts¬ 
fläche grösser als 
220[i 2 : vorhanden 

Kemlage 

im zentralen 
Plasmahof 

Kerne verteilt auf die ganze Faserquer¬ 
schnittsfläche 

Lamellenlänge 

2-2,7 [i 

*2-13{jt 

*3-26p 

Anzahl Lamellen 
pro 5[jl Faserrand 

11 

5-6 

5-6 

mittlere Kemzahl 
pro 100p Faser¬ 
länge 

110a: 3,2 

135a: 3,3 

169: 4,2 

177c: 4,1 

178: 4,4 

169: 3,7 

177c: 3,8 

178: 3,6 

mittlere 

Sarcomerenlänge 

3[x 


169: 4,7p 

177c: 4,1 [i 

178: 4,1 p 

Querstreifung 


Z-I-Q-I-Z 



* Die Angaben der Lamellenlängen wurden aus Teutsch’s Abbildungen ergänzt. 


Fasern mit einer grösseren Querschnittsfläche als 220 jx 2 wieder deutlich vorhanden 
ist. 

Im SchlüpfStadium sind sämtliche Lamellen ungefähr gleich lang (2—2,7 p.),. 
und pro 5 p. Faserrand sind 11 vorhanden. Die Vergleichs werte (Tabelle 3) zeigen, 
dass sich die Lamellen im Laufe der Entwicklung verlängern. Gleichzeitig werden 
die Lamellen dicker und weichen etwas auseinander. Als Folge des unterschied¬ 
lichen Wachstums variieren die Lamellenlängen bereits im 5. Stadium sehr stark. 

In den tubulären Fasern des Schlüpfstadiums sind die Kerne im zentralen 
Plasmahof hintereinander angeordnet. Im Gegensatz zu Teutsch habe ich nie 
Kerne gefunden, die sich zwischen den Lamellen oder unmittelbar unter dem 
Sarcolemm befinden. Querschnitte durch die untersuchten Muskeln im 2. Stadium 
haben mir aber gezeigt, dass eine teilweise Verschiebung der Kerne in die Faser¬ 
peripherie im Laufe der weiteren Entwicklung eintritt. Tiegs hat bei der post¬ 
embryonalen Muskelentwicklung bei Blatta die gleiche Erscheinung beobachtet. 

Nun noch einige Worte zu den Fasern des Muskels 110b. Die Myofibrillen 
ordnen sich hier erst während des 1. Stadiums als am Faserrand entspringende 
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Lamellen an. Alle andern, im Schlüpfstadium noch nicht tubulären Fasern, 
scheinen die gleiche Entwicklung einzuschlagen. Edwards (1954) weist auf die 
Gleichheit der Thoraxmuskulatur bei der Imago der amerikanischen Schabe hin. 
Auch nach Smit (1958) bestehen im adulten Tier nur biochemische Unterschiede 
zwischen den langsam und rasch kontrahierenden Muskeln. N-Linien in den 
Sarcomeren, wie ich sie nur im Muskel 110b (Abb. 9) im Schlüpfstadium entdeckt 
habe, werden von keinem Autoren beschrieben. Dagegen zeigen die andern von 
mir untersuchten Muskeln im Schlüpfstadium die gleiche Sarcomerenunterteilung 
(Z-l-Q-I-Z, die Ränder des Q-Bandes fallen je nach Färbungszustand mit Hämato- 
xylin-Heidenhain durch dunklere Färbung auf), wie sie auch Teutsch und 
Edwards in adulten Fasern festgestellt haben. 

Die Unterschiede der Strukturen der Fasern zwischen dem Schlüpfstadium 
und den Stadien, die Teutsch untersuchte (5. Stadium und Adulttier), zeigen, 
dass eine genauere Untersuchung der weiteren Muskelentwicklung in den frühen 
Stadien aufschlussreich wäre. So könnte die Wanderung der Kerne, das Wachstum 
der Lamellen, das Verschwinden des Plasmahofs sowie das Phänomen der im 
Schlüpfstadium noch nicht tubulären Fasern aufgeklärt werden. Lohnenswert 
wäre auch, die Kern-Plasma-Reletion weiter zu verfolgen. Teutsch bezeichnet 
zu Recht ihre untersuchten Fasern von Periplaneta als kernarm. Zum Beispiel 
fand sie im 5. Stadium im CoxaSenker 178, der eine midiere Faserquerschnitts¬ 
fläche von 344p. 2 aufweist, 4,4 Kerne pro 100 p. Faserlänge. Die Kern-Plasma- 
Relation (Tabelle 2) ist hier durch die weitere intensive Myofibrillen Vermehrung 
noch mehr als bei den von mir untersuchten Fasern im Schlüpfstadium auf die 
Plasmaseite verschoben. 


4. ÄNTHERÄEA PERNYI GUER. 

A. Übersicht über die bearbeitete Muskulatur im Schlüpfstadium 

Es ist aufschlussreich, die embryonale Muskelentwicklung von Periplaneta 
mit derjenigen von Antheraea zu vergleichen. Die larvalen, dorso-longitudinalen 
Muskeln von Antheraea geben während ihrer Degeneration in der Vorpuppenzeit 
laufend Myoblasten frei (Eigenmann). Diese verschmelzen zur gemeinsamen 
Anlage der imaginalen dorso-longitudinalen Flugmuskeln, deren Entwicklung 
I igenmann (1965) und Basler (1970) verfolgte. In der Imago füllen sie die 
ganze mediane Hälfte des Mesothorax aus. Nicht so mächtig sind die echten 
Bewegungsmuskeln, die dorsalen und ventralen Längsmuskeln sowie die Dorso- 
ventralmuskeln, im 1. Larvenstadium ausgebildet. Wenn die Raupe kriecht, 
kontrahieren sich die dorsalen Längsmuskeln simultan mit den Dorsoventral- 
muskeln, welche die Beine im dahinterliegenden Segment abheben, und mit 
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den ventralen Longitudinalmuskeln des hinter diesem liegendem Segments 
(Wigglesworth, 1953). Die eigentlichen Beinmuskeln sind daher nicht allein für 
die Fortbewegung verantwortlich. Sie sind mit Ausnahme des Klammer- und der 
Eigenmuskeln schwach ausgebildet. Die vielen kleinen Muskeln im Rumpf dienen 
dazu, einen ständigen Blutdruck aufrechtzuerhalten und damit einen gewissen 
Tugor zu erzeugen. 

Die Auswahl der Muskeln musste wie bei Periplaneta stark eingeschränkt 
werden, da auch hier möglichst genau längs, respektive genau quer geschnittene 
Muskeln studiert werden sollten. 

a. Anatomie 

Als Grundlage verwendete ich beim Aufsuchen der Muskeln die Arbeit 
von Lyonet (1760), die immer noch die beste Übersicht gibt. 

Die untersuchten Muskeln im Mesothorax (Abb. 3): 

dorsaler Längsmuskel A (dlmA) 

tergaler Beinmuskel, wirkt als Abduktor (dvmA) 

Sternalgratmuskel des Beines, wirkt als Adduktor (bmA) 

Dorsaler Längsmuskel A (dlmA ) 

Die Raupen von Antheraea pernyi haben mehrere dorsale Längsmuskeln, 
die für die Fortbewegung wie erwähnt eine wesentliche Rolle spielen, und daher 
gut ausgebildet sind. Von diesen ist speziell der medianste, der dorsale Längs¬ 
muskel A (nach Lyonet), gut auffindbar. Er zieht von Antecosta zu Antecosta, 
sein Muskelbündel ist durchschnittlich 345 p (290—400p) lang. Die mittlere 
Querschnittsfläche der durchschnittlich 29 (24—31) Fasern beträgt je 56p 2 (40— 
100p 2 ). Das ganze Muskelbündel weist also eine mittlere Querschnittsfläche von 
1630 p 2 auf. 

Tergaler Beinmuskel (dvmA) 

Der einzige, durchschnittlich 440p (420—470p) lange tergale Beinmuskel, 
der als Abduktor dient, setzt dorso-lateral zwischen zwei Knopfwarzen an und 
verläuft parallel zur Segmentgrenze zum lateralen Hliftrand. Seine mitdere 
Querschnittsfläche der durchschnittlich 17 (14—20) Fasern von 800p 2 zeigt, 
dass dieser Muskel relativ schwach ausgebildet ist. Die mittlere Faserquerschnitts¬ 
fläche beträgt 47p 2 (30—80p 2 ). 

Sternalgratmuskel des Beines (bmA) 

Der Sternalgratmuskel ist der einzige mächtig ausgebildete Beinmuskel und 
dient als Klammermuskel. Seine durchschnittlich 55 (49—62) Fasern mit einer 
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mittleren Länge von 120p (110—130p) entspringen vom Sternalgrat und setzen 
am medianen Hüftrand an. Die mitdere Faserquerschnittsfläche liegt bei 51 p 2 
(25—130p. 2 ), und die gesamte durchschnittliche Querschnittsfläche des Muskels 
beträgt 2800 p 2 . 

b. Histologie 

Alle untersuchten Muskeln zeigen den gleichen histologischen Aufbau. Die 
Myofibrillen sind über den ganzen Faserquerschnitt gleichmässig verteilt. Die 
Kerne mit einer durchschnittlichen Länge von 7,5p (5—10p) liegen einzeln an der 
Faser Oberfläche, zentral begrenzt durch die Myofibrillen, peripher durch das 
Sarcolemm (Abb. 26). Die Muskeln müssen wie die von Eigenmann (1965), 
Bienz (1968) und Basler (1969) untersuchten dorso-longitudinalen Flugmuskeln 
den von Pringle (1957) als “close packed” beschriebenen Muskelfasern zugeordnet 
werden. 

Im Längsschnitt lassen sich deutlich die Z-Linien unterscheiden, die mit dem 
Sarcolemm verbunden sind (Abb. 26). Eine N-Linie beidseits der Z-Membran 
im I-Streifen habe ich nicht gesehen. Die Sarcomerenlänge schwankt je nach 
Kontraktionszustand um 3,5 p. Das Q-Band nimmt als ein dunkler Streifen etwa 
die Hälfte der Sarcomerenlänge ein. Eine Aufhellung (Hensen’sche Zwischen¬ 
scheibe), der das Q-Band unterteilt, konnte ich nicht erkennen (Abb. 27). Hingegen 
zeigten nach Bodian gefärbte Präparate eine Andeutung einer M-Linie. Bienz 
hat in ihren elektronenoptischen Untersuchungen über die imaginale Struktur 
der dorso-longitudinalen Flugmuskeln allerdings keine M-Linien in den Sarco- 
meren festgestellt. 


B. Entwicklung der Muskeln 


a. Entwicklungsstadien 

Ich gebe hier eine kurze Übersicht der Merkmale, die die untersuchten 
Embryonalstadien charakterisieren. Die Zeittabelle ermöglicht die genaue Alters¬ 
bestimmung der einzelnen Embryonen bei einer mittleren Entwicklungsdauer 
von 10 Tagen (25° C). 


Abb. 3 

Übersicht über die Muskulatur aus dem Mesothorax von Antheraea pernyi im 1. Raupen¬ 
stadium (Aufeinanderfolgende Querschnitte wurden berücksichtigt). Untersucht wurde der 
dorsale Längsmuskel A (dlmA), der tergale Beinmuskel (dvmA) und der Sternalgratmuskel 

des Beines (bmA). 
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Zeittabelle 


Tage nach 
Eniwicklungs- 
beginn 

Merkmale 

1,5 

Kopflappenstadium: Versenkte, dorsalgekrümmte Keimanlage auf der 
einen Eiseite; Amnion und Serosa durch einen mit Nahrungsdotter erfüllten 
Zwischenraum voneinander getrennt. 

Segmentierung: abgeschlossen. 

Kopf- und Thoraxextremitäten: als kleine Buckel ausgebildet. 

2,5 

Die seitlichen ektodermalen Randpartien beginnen einen kleinen Teil der 
Dottermasse zu umwachsen; Rest des Dotters bleibt extraembryonal; Um- 
wachsung im Abdomen weiter fortgeschritten als im Thorax. 

Kopfkapsel: ausgebildet. 

Abdominalextremitäten: in A1-A6 als kleine Buckel ausgebildet. 

3,5 

Rückenschluss ausser im 2. und 3. Thoraxsegment, wo dorsal noch ein Schlitz 
offen bleibt, beendet. 

Bein: gegliedert in Coxa- und Telopodit. 

Abdominalextremitäten: in Al und A2 zurückgebildet; in A3-A6 entstehen 
Afterfüsse. 

4 

Umrollung des Embryos; Übergang vom versenkten, dorsalgekrümmten 
zum oberflächigen, ventralgekrümmten Embryo. Rückenschluss im 2. 
Thoraxsegment noch nicht beendet. 

Bein: gegliedert in Coxa, Trochanterofemur und Tibiotarsus. 

4,5 

Umrollung und Rückenschluss des Embryos beendet; extraembryonaler 
Dotter vom embryonalen getrennt. Intensive Grössenzunahme des Embryos 
bis zum Schlüpftag auf Kosten des extraembryonalen Dotters, der durch 
den Mund aufgenommen wird. 

Bein: gegliedert in Coxa, Trochanterofemur, Tibia and Tarsus. 

5,5 

Bein: Gliederung abgeschlossen, Klaue deutlich erkennbar. 

Körperhaare: Die ersten Anlagen treten auf. 

6,5 

Die Ocellen treten auf. 

7,5 

Bein: Pigmentierung der Klaue beginnt. 

Mandibel: ventrale Mandibelränder pigmentiert. 

Körperhaare: schwach pigmentiert. 

8,5 

Bein: Klaue tiefgelb. 

Mandibel: ganze Mandibel tiefgelb. 

Körperhaare: pigmentiert. 

Kopfkapsel: Pigmentierung der Kopfkapsel beginnt. 

9,5 

Der extraembryonale Dotter ist aufgebraucht. Die Pigmentierung der 
ganzen Körperoberfläche beginnt. 

Kopfkapsel: tiefgelb. 

10 

Schlüpftag: Kopfkapsel, Mundextremitäten und Klauen gelb; Knopf¬ 

warzen, Körperhaare und Abdominalunterseite weiss; 
übrige Körperteile schwarz. 
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b. Muskelentwicklung 

Am 2. Entwicklungstag ist der Keimstreif in die beiden Keimblätter Ektoderm 
und Mesoderm unterteilt, die durchgehend segmentiert sind. Die segmentalen 
Coelomsäckchen liegen in den lateralen Teilen des Keimstreifs. Sie sind bei 
Antheraea wie allgemein bei den Lepidopteren klein und entsprechen nur den 
dorsalen Abschnitten der Coelomsäckchen von Periplaneta. In den Extremitäten¬ 
knospen liegen keine Coelomtaschen, sondern von Anfang an Zellen, die sich vom 
Mittelstrang abgliedern, der zwischen den lateralen Coelomsäckchen liegt. 

Am 3. Entwicklungstag lösen sich die Coelomsäckchen in einzelne Zellen auf. 
Die Myoblasten bilden zusammen mit den Myoblasten des Mittelstranges eine 
kompakte Masse. Sie haben einen mittleren Durchmesser von 4 bis 5 p., ihr grosser 
Kern wird von einem dünnen Plasmamantel umgeben. Viele teilen sich mitotisch. 
Einzelne Myoblastengruppen lassen sich nicht voneinander isolieren; die 
Myoblasten verschmelzen am Ende des 3. Entwicklungstages zu kernhaltigen 
Plasmasträngen. 

4. Entwicklungstag 

Die ektodermalen Randpartien umwachsen im Gegensatz zu Periplaneta 
nur einen Teil des gesamten Dotters. Daher bleibt bereits jetzt dorsal gegen den 
extraembryonalen Dotter hin nur noch ein kleiner Spalt frei. Die Anlagen der 
dorsalen Längsmuskeln ziehen als gemeinsamen Plasmastrang von Segmentgrenze 
zu Segmentgrenze (Abb. 28). Der tergale Beinmuskel ist zusammen mit anderen 
zukünftigen Dorsoventralmuskeln als ein mächtiger Strang vorhanden. Ventral 
entsteht nur ein Muskel, der von Anfang an deutlich erkennbar ist. Sein Ansatz 
befindet sich an der medianen Coxawand; seine Ursprungsstelle am Sternit 
stellt eine verdickte epidermale Zellschicht medial der Extremitätenknospe dar. 
Sie verschiebt sich später gegen die Mediane (Abb. 31) und bildet am 6. Tag 
zusammen mit der Ansatzstelle des entsprechenden Muskels der Gegenseite den 
Sternalgrat. Wir haben hier ähnliche Verhältnisse vor uns, wie bei der Entwicklung 
des spinalen Beinmuskels von Periplaneta americana in der entsprechenden Phase. 
Dagegen nehmen der dorsale Längsmuskel A und der tergale Beinmuskel als 
erste Anlagen fast die endgültigen Lagen ein. 

In den Muskelanlagen treten vereinzelt auffallend grosse Kerne auf. Sie haben 
eine Länge von rund 10p und fallen gegenüber den anderen kleineren Kernen 
(mittlere Länge 5 p) durch eine geringere Chromatindichte auf (Abb. 28). Aus 
diesen Kernen gliedern sich neue Kerne durch nicht-mitotische Teilungen ab 
(Abb. 29). Mitotische Kernteilungen können in den Plasmasträngen wie auch 
später in den Fasern nie festgestellt werden. 
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5. Entwich lungstag 

Die gemeinsamen Anlagen der dorsalen Längs- und der Dorsoventralmuskeln 
haben sich in die einzelnen Muskelanlagen aufgespalten. Der dorsale Längsmuskel 
A wie der tergale Beinmuskel liegen als je ein syncytialer Plasmastrang vor. 
Mitotisch sich teilende Myoblasten lagern sich an die Stränge (Abb. 30) und 
verschmelzen mit diesen. Darauf strecken sich die Kerne. Einzelne, die durch ihre 
Grösse und durch ihre geringe Chromatindichte auffallen, teilen sich nicht¬ 
mitotisch weiter. 

Der dorsale Rückenschluss des Embryos ist beendet. Durch diesen Vorgang 
wurde der embryonale vom extraembryonalen Dotter getrennt. Letzterer wird 
vom immer grösser werdenden Embryo im Laufe der weiteren Entwicklung 
allmählich durch den Mund in den Mitteldarm aufgenommen. Jetzt setzt die starke 
Volumenzunahme des Körpers ein. Eine intensive Streckung der Muskelanlagen 
bis zum Schlüpftag beginnt. Die Anlage des tergalen Beinmuskels streckt sich noch 
durchschnittlich von 240 p. auf 440p,, die des Sternalgratmuskels des Beines von 
35 auf 120p, und die des dorsalen Längsmuskels A von 190 auf 345p,. Auffallend 
ist, dass der Sternalgratmuskel sich bis zum Schlüpftag am meisten dehnt. Er hat 
im Gegensatz zu den anderen Muskeln jetzt nach dem dorsalen Rückenschluss 
seine endgültige Lage noch nicht erreicht (Abb. 31). Er wird immer noch durch 
die Verschiebung der Urprungstelle in die Mediane stark gestreckt. 

6. Entwicklungstag 

Am 6. Entwicklungstag teilen sich die je einen einzigen Plasmastrang dar¬ 
stellenden Muskelanlagen in die Fasern auf. Zunächst unterteilt sich der Strang 
in kleinere Stränge, die sich weiter spalten, bis die endgültige Faserzahl erreicht 
worden ist. In den dünnen Strängen treten meistens 2 Myofibrillenbündel auf 
(Abb. 32), die bei der Faserbildung verteilt werden, so dass die Faser schliesslich 
nur ein zentrales dünnes Bündel enthält. Innerhalb der Fasern nehmen die nicht¬ 
mitotischen Kernteilungen ab, und die Kernzahl bleibt pro Längenheit bis zum 
Schlüpftag mehr oder weniger konstant (Tabelle 4). An die Fasern lagern sich 
keine Myoblasten mehr an. 

7. Entwicklungstag 

Die Faseraufteilung ist überall abgeschlossen. Die Myofibrillenbündel nehmen 
zunächst an Umfang auf Kosten des Grundplasmas stark zu. Zwischen den Fasern 
liegen runde Zellen mit tröpfchenförmigen Einschlüssen, die Transportleukocyten 
(Abb. 33). Ich fand sie bis zum Schlüpfstadium, sie haben einen mittleren Durch¬ 
messer von 12p.. Innerhalb der Fasern treten keine Einschlüsse auf, die denjenigen 
der Transportleukocyten entsprechen. Transportleukocyten befinden sich auch 
im fettkörper (Abb. 34), der an Masse bis zum Schlüpftag zunimmt. Fettkörper- 
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zellen mit vielfach eckigen Kernen sind reich an Fettvakuolen und liegen nie 
zwischen den Fasern. 

Neben den Transportleukocyten liegen zwischen den Fasern und im Fett¬ 
körper plasmaarme Leukocyten (Abb. 34). Ich deute die Verteilung dieser Zellen 
gleich wie Basler die Verhältnisse während der Entwicklung der imaginalen 
Muskeln in der Puppe: Die plasmaarmen Leukocyten entnehmen dem Fettkörper 
Stoffe und wandeln sich in Transportleukocyten um. Die Einschlüsse werden für 
die Aufbauvorgänge der Muskelanlagen benützt. Nach ihrer Abgabe verschieben 
sich die nun wieder plasmaarmen Leukocyten in den Fettkörper, und der Zyklus 
beginnt von neuem. 

Am 7. Tag treten in den einzelnen Muskelfasern die ersten Z-Linien und die 
mit ihnen verbundenen Sarcolemmverzahnungen regional auf und breiten sich 
allmählich über die ganze Faser aus. Die Sarcomerenlänge beträgt wie im Schlüpf- 
stadium 3,5 p.. 

8. Entwicklungstag 

Die durchschnittlichen Faserquerschnittsflächen vergrössern sich trotz der 
vielen Transportleukocyten zwischen den Fasern nicht. Vorhandenes Grundplasma 
wandelt sich weiter in Myofibrillen um, bis nur noch ein dünner Sarcoplasma- 
mantel übrig bleibt, der auffällt durch die kernhaltigen Vorwölbungen. Bei allen 
untersuchten Muskeln sind die Z-Linien und die Sarcolemmverzahnungen durch¬ 
gehend vorhanden. Auch die einzelnen Schichten der Querstreifung in den Sarco- 
meren werden besond rs bei Bodianfärbung deutlich erkennbar. 

Entwicklung bis zum Schlüpf Stadium 

Die letzte Phase der Entwicklung ist gekennzeichnet durch starkes Dicken¬ 
wachstum der Fasern (Abb. 4), das sein Maximum im letzten halben Tag erreicht. 
Lichtmikroskopisch scheinen sich die Myofibrillen durch Längsteilungen zu 
vermehren. Der Fettkörper vergrössert sich auf Kosten des Dotters, und die 
Transportleukocyten werden noch zahlreicher. Eine Abnahme der Stoffüberträger 
und des Fettkörpers ist hier also nicht wie am Ende der Entwicklung der imaginalen 
dorso-longitudinalen Flugmuskeln (Basler) festzustellen. Die Muskeln nehmen 
ja auch im Gegensatz zur Imago in den Raupenstadien an Masse weiter zu. 

Im Schlüpfstadium sind die Muskeln funktionstüchtig; die Raupen laufen 
sofort von der Eischale weg. 

Kern-Plasma-Relation 

Die Kernvermehrung eilt bis zum Moment der endgültigen Faseraufteilung 
(7. Entwicklungstag) dem Plasmawachstum voraus. Dann bleibt die Kernzahl 
pro 100 p. Faserlänge bis zum Schlüpfstadium in gewissen Grenzen konstant. 
Da das starke Streckungswachstum der Muskeln bis zum Schlüpftag anhält, 
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muss hier die Kernzahl erheblich vergrössert werden, im Gegensatz zu Periplaneta, 
wo sie fast stationär bleibt. Ein Schub reger Kernvermehrung, der aber der Plasma- 

FASERQUERSCHNITTSFLAECHE IN » 



dlmA dorsaler Längsmuskel A 

bmA Sternalgratmuskel des Beines 

dvmA tergaler Beinmuskel 


Abb. 4 

Zunahme der mittleren Faserquerschnittsfläche bei Antheraea pernyi 
während der embryonalen Entwicklung. 

Vermehrung doch nicht entspricht, fällt dabei vor allem unmittelbar vor dem 
Schlüpftag auf (Tabelle 4). 

Die Kern-Plasma-Relationen aller untersuchten Muskeln verschieben sich 
nach der \ aseraufteilung bis zum 9. Entwicklungstag langsam, dann aber sehr 
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stark zu Gunsten des Plasmas (Tabelle 4). Dabei ist zu beachten, dass am 7. Ent¬ 
wicklungstag der grösste Teil des Plasmas aus Grundplasma besteht. Die noch 
sehr kleinen Myofibrillenbündel nehmen bis zum 9. Entwicklungstag auf Kosten 
des Grundplasmas an Umfang zu. Die Faserquerschnittsflächen bleiben zunächst 
praktisch gleich; dann erst setzt das intensive Dickenwachstum der Fasern ein 
(Abb. 4). Die Kernstreckungen sind sehr gering (7. Entwicklungstag: mittlere 
Kernlänge 7 p, Schlüpftag: mittlere Kernlänge 7,5p) und fallen nicht ins Gewicht. 
Die Berechnung der Kern-Plasma-Relationen erfolgte gleich wie bei Periplaneta , 
und die angegebenen Werte beziehen sich nicht nur auf das Grundplasma, sondern 
auf das Gesamtvolumen der Fasern. 


Tabelle 4 

Kern-Plasma-Relationen der untersuchten Muskeln bei Antheraea in verschiedenen Ent¬ 
wicklungsstadien. Bei der Faserquerschnittsfläche wird das arithmetische Mittel und 
die Variationsbreite angegeben. 


dorsaler Längsmuskel A 


Entwicklungstage 

Kernzahl/lOOpi 

Faserquerschnittsfläche in pi 2 

1 Kern/pt, 3 Faservolumen 

7. 

4,5 

33 (20-60) 

730 

8. 

4,5 

33 (20-60) 

730 

9. 

4,2 

33 (20-60) 

790 

10. 

3,9 

37 (20-60) 

950 

Schlüpftag 

4,4 

56 (40-100) 

1270 


tergaler Beinmuskel 


Entwicklungstage 

Kernzahl/lOOpi 

Faserquerschnittsfläche in pi 2 

I Kern/pi 3 Faservolumen 

7. 

3,7 

19 (10-40) 

510 

8. 

3,7 

19 (10-40) 

510 

9. 

3,7 

21 (15-40) 

570 

10. 

3,1 

31 (15-55) 

1000 

Schlüpftag 

3,5 

47 (30-80) 

1340 
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Sternalgratmuskel des Beines 


Entwicklungstage 

Kernzahl/IOO jjl 

Faserquerschnittsfläche in tx 2 

1 Kern/jx 3 Faservolumen 

7. 

4,5 

21 (10-40) 

470 

8. 

4,2 

21 (10-40) 

500 

9. 

4,2 

25 (15-50) 

590 

10. 

3,5 

34 (20-65) 

970 

Schlüpftag 

4,1 

51 (25-130) 

1240 


zum Vergleich: Kern-Plasma-Relation der imaginalen dorso-longitudinalen Flug¬ 
muskeln (Basler). 



Kernzahl/ 100|X 

Faserquerschnittsfläche in jx 2 

1 Kern/jx 3 Faservolumen 


34 

2460* 

7127 


* Flache aus den Angaben von Basler berechnet. 


C. Innervation der Muskeln 

Die Nervenentwicklung läuft der Muskelentwicklung voraus. Die Anfangs¬ 
phasen verlaufen gleich wie bei Periplaneta. Am 2. Entwicklungstag beginnen 
die rundlichen Neuroblasten mit durchschnittlichem Durchmesser von 15p. durch 
fortgesetzte inäquale Teilungen kleinere, plasmaärmere Tochterzellen (mittlerer 
Durchmesser 9p) abzugeben. Die älteren Tochterzellen teilen sich äqual senkrecht 
zur Keimoberfläche. Die Zellen, die diese zweite Teilung durchgemacht haben, 
werden zu Neuronen; sie bilden am 3. Tag die Nervenfasern aus. Zu diesem 
Zeitpunkt gliedern sich die Myoblasten von den Coelomsäckchen ab. Am 4. 
Entwicklungstag reichen Mesothorakalnerven bis in die Extremitätenanlagen. 
Eigentliche Ansatzstellen habe ich am 4. Entwicklungstag an den ersten Muskel¬ 
anlagen (kernhaltige Plasmastränge) und auch später an den einzelnen Fasern 
nicht finden können. 


D. Diskussion 

Über die embryonale Muskelentwicklung der Lepidopteren fand ich in der 
Literatur keine Angaben. Eingehend behandelten aber Eigenmann, Bienz und 
Basler die Entwicklung der imaginalen dorso-longitudinalen Flugmuskeln bei 
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meinem Objekt Antheraea pernyi. Ich vergleiche diese Untersuchungen mit meinen 
Ergebnissen, um die wesentlichen Unterschiede und Übereinstimmungen aufzu¬ 
zeigen (Tabelle 5), soweit sie noch nicht erwähnt wurden. 

Zuerst muss ich auf die verschiedenen Entwicklungszeiten hinweisen. Bei 
der Entwicklung der imaginalen dorso-longitudinalen Flugmuskeln stehen nach 
der Diapausepuppe bei 25° C 21 Tage zur Verfügung. Der Start beginnt bereits 
mit je einem Plasmastrang. Nach 8 Entwicklungstagen ist die Faseraufteilung 
abgeschlossen, und in den letzten 13 Tagen differenzieren sich die Fasern histo¬ 
logisch aus und nehmen an Umfang stark zu. Im Embryo setzt die Muskelent¬ 
wicklung bei der gleichen Temperatur am dritten Entwicklungstag ein (Abgliede¬ 
rung von Myoblasten von den Coelomsäckchen). Die Faseraufteilung ist zu Beginn 
des 7. Entwicklungstags abgeschlossen, bevor die Querstreifung und die intensive 
Vermehrung der Myofibrillen einsetzt. 

Die Bildungszellen der Muskeln sind die Myoblasten. Beim Embryo gliedern 
sie sich von den Coelomsäckchen und vom Mittelstrang ab. Bei der Entwicklung 
der dorso-longitudinalen Flugmuskeln stammen sie aus den Kernen und aus dem 
Plasma der in der Vorpuppe abgebauten larvalen Muskelfasern der dorso-longitu¬ 
dinalen Muskeln (Eigenmann). In beiden Fällen sind sie rund, und ihre Kerne 
werden von einem dünnen Plasmamantel umgeben. Die Myoblasten verschmelzen 
zu syncytialen Plasmasträngen. Die Anlagen der 5 Bündel des Flugmuskels 
stellen zunächst einen gemeinsamen Plasmastrang dar, bevor die Aufteilung 
am 3. Tag in die 5 Bündel einsetzt (Basler u. Eigenmann). Das gleiche Bild zeigt 
sich im Embryo. Hier ziehen zum Beispiel am 4. Tag sämtliche dorsalen Längs¬ 
muskeln als gemeinsame Anlage (Abb. 28) von Segmentgrenze zu Segmentgrenze; 
erst am 5. Tag erfolgt ihre Aufgliederung. 

Bei beiden Entwicklungen laufen die weiteren Differenzierungen gleich ab. 
Myoblasten lagern sich an die kernhaltigen Plasmastränge an, verschmelzen mit 
diesen, strecken sich und teilen sich nicht-mitotisch weiter. Während dieser starken- 
Kernvermehrung teilen sich die Plasmastränge in die einzelnen Fasern auf. Noch 
bevor die Faseraufteilung abgeschlossen wird, nehmen die Muskelanlagen durch 
Verschiebung von Epidermiszellen ihre endgültigen Lagen ein. Die Flugmuskeln 
erreichen sie vor dem 9. Tag (Basler). Sobald nur noch Fasern vorliegen, nimmt 
ihre Zahl in der embryonalen wie in der Entwicklung der imaginalen Muskeln 
bis zum Schlüpftag der Raupe beziehungsweise der Imago nicht mehr zu. An die 
Fasern lagern sich keine Myoblasten mehr an. Dagegen beginnt die histologische 
Differenzierung der sich stark vermehrenden Myofibrillen, während die Kern¬ 
vermehrung abnimmt. Die Kern-Plasma-Relationen nehmen zu Gunsten des 
Plasmas zu. So fand Basler am Ende der Faseraufteilung 1 Kern pro 800p 3 
Plasma. Am Schlüpftag der Imago stellte er ein mittleres Verhältnis von einem 
Kern pro 7127 p 3 fest. Im Embryo beträgt zum Beispiel die mittlere Kern-Plasma- 
Relation des dorsalen Längsmuskels A am 7. Tag nach der Faseraufteilung 


embryonale Entwicklung embryonale Entwicklung imaginale Entwicklung 

Periplaneta Antheraea Antheraea 
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1 Kern pro 730p. 3 , am 9. Tag 1 Kern pro 790p. 3 und im Schlüpfstadium 1 Kern 
pro 1270p. 3 (Tabelle 4). Die Zunahme der Myofibrillen erfolgt im Embryo bis 
zum 9. Entwicklungstag auf Kosten des Grundplasmas. Die Faserquerschnitts¬ 
flächen bleiben zunächst praktisch gleich; erst dann setzt das intensive Dicken¬ 
wachstum der Fasern ein. 

Im 1. Raupenstadium weisen die Myofibrillen einen histologischen Zustand 
auf, der bei der Entwicklung der imaginalen dorso-longitudinalen Flugmuskeln 
bereits am 12. Tag auftritt. Das Q-Band wird nicht durch die Hensen’sche Scheibe 
unterteilt. Z-Linien, Sarcoplasma und Sarcolemm zeigen die normale Struktur. 
Vereinzelt liegen bei den Flugmuskeln am 12. Entwicklungstag aber noch Kerne 
zwischen den Myofibrillen (Basler). Solche Bilder habe ich bei der embryonalen 
Muskelentwicklung nie gesehen. Hier werden bei der histologischen Differenzierung 
die Kerne durch das an Umfang stets zunehmende Myofibrillenbündel in die 
Faserperipherie, in das Sarcoplasma, verdrängt. Im weiteren Verlauf der Ent¬ 
wicklung der Flugmuskeln lässt sich am 15. Tag die Hensen’sche Scheibe als 
Aufhellung sehen (Basler). Nun besteht die Möglichkeit, dass im späteren 
1. Raupenstadium diese Scheiben in den Fasern auch auftreten, oder vielleicht 
heben sich histologisch die Muskelfasern der von mir untersuchten Larvalmuskeln 
durch diesen Unterschied von denjenigen der imaginalen Flugmuskeln ab. Letzteres 
scheint wahrscheinlich zu sein, denn ich habe in der verwandten Art Antheraea 
polyphemus im 5. Raupenstadium nie H-Scheiben in den Q-Bändern finden können. 

Die durchschnittliche Faserdicke der dorso-longitudinalen Flugmuskeln 
beträgt am Schlüpftag der Imago 56 p. (Basler). Die mittlere Faserdicke der von 
mir untersuchten Muskeln beträgt zu Beginn des 1. Raupenstadiums je nach 
Muskel zwischen 7,8 und 8,4p. (dorsaler Längsmuskel A 8,4p., tergaler Beinmuskel 
7,8 p, Sternalgratmuskel des Beines 8,1p.). Das Dickenwachstum der Fasern erfolgt 
bei der imaginalen Flugmuskelentwicklung über eine bedeutend längere Zeii- 
periode (13 Tage) als bei der embryonalen Muskelentwicklung (2,5 Tage). Das. 
Dickenwachstum ist aber bei den imaginalen Muskeln abgeschlossen. Die Abnahme 
der Transportleukocyten in den letzten Entwicklungstagen weisen darauf hin 
(Basler). Im Gegensatz dazu sind in der schlüpfenden Larve Transportleukocyten 
häufig. Die Fasern werden im Laufe der Larvalentwicklung weiter an Umfang 


Tabelle 5 

Vergleich der Muskelentwicklung im Embryo von Periplaneta americana und Antheraea pernyi 
und in der Puppe von Antheraea (Angaben für die imaginale Entwicklung nach Eigenmann und 
Basler). Bei den Embryonen wurde die verschiedene Dauer der Entwicklung in Tagen zwischen 
der Abgliederung der Myoblasten bis Schlüpfen auf die gleiche Länge gebracht, bei pernyi die 
Zeit zwischen Ende der Faseraufteilung bis Schlüpfen der Raupe respektive Imago, da hier die 
Abgliederung der Myoblasten schon vor der Diapause erfolgt. 
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zunehmen, wofür auch die Bildungsstrukturen (Transportleukocyten und Fett¬ 
körper) erhalten bleiben. 


5. GEGENÜBERSTELLUNG DER MUSKELENTWICKLUNGEN VON 
PERIPLANETA AMERICANA UND ANTHERAEA PERNYI 

Zeit Verhältnisse 

Bei Periplaneta ist die Faseraufteilung der Muskeln im Vergleich zur ganzen 
Muskelentwicklungszeit später abgeschlossen als bei Antheraea. Rund zwei 
Drittel dieser Zeit wird bei Periplaneta benötigt, bis nur noch Fasern vorliegen 
(Tabelle 5). Dagegen stehen bei Antheraea bis zu diesem Zeitpunkt nur 3,5 Tage, 
knapp die Hälfte der gesamten Muskelentwicklungszeit zur Verfügung (Mitte 
3. Entwicklungstag bis Ende 6. Entwicklungstag des Embryos, Tabelle 5). Sobald 
die Faseraufteilung abgeschlossen ist, bleibt bei beiden Tieren die Faserzahl aller 
untersuchten Muskeln bis zum Schlüpfstadium konstant. 

Die ersten Muskelanlagen 

Die Anlagen der dorsalen Längsmuskeln wie auch der Dorsoventralmuskeln 
bilden bei Antheraea zunächst je einen gemeinsamen syncytialen Plasmastrang; 
danach erfolgt die Aufteilung in die einzelnen Muskelanlagen. Sie sind dagegen 
bei Periplaneta von Anfang an deutlich voneinander getrennt. Darum lassen sich 
hier auch die Myoblastengruppen besser bestimmten Muskelanlagen zuordnen. 

Kernvermehrung 

Bei Periplaneta wie bei Antheraea findet bis zur beendeten Faseraufteilung 
eine starke Kernvermehrung statt. Myoblasten verschmelzen mit den Plasma¬ 
strängen. In ihnen teilen sich die Kerne nur noch nicht-mitotisch weiter. Kerne, 
die unmittelbar vor der Teilung stehen, heben sich bei Antheraea durch extreme 
Grösse und durch geringere Chromatindichte viel mehr von den anderen Kernen 
ab (Abb. 28) als bei Periplaneta . Sie gliedern mehrere Kerne ab (Tabelle 5), so 
dass spindelförmige Kernreihen entstehen (Abb. 29). Die sich teilenden Kerne 
von Periplaneta zeigen dagegen meist nur eine Einschnürung (Tabelle 5). Nur 
selten habe ich Kerne mit zwei bis fünf Einschnürungen gefunden (Abb. 21). 

Sobald die Faseraufteilung abgeschlossen ist, treten bei beiden Tieren keine 
Myoblasten mehr auf (Tabelle 5). Die nicht-mitotischen Kernteilungen werden 
seltener, und die Kernzahl bleibt pro 100 jjl Faserlänge innerhalb gewissen Grenzen 
trotz anschliessendem Dickenwachstum bis zum Schlüpfstadium konstant 
(Tabellen 2 und 4). Die Kern-Plasma-Relationen verschieben sich stark zu 
Gunsten des Plasmas. 
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Streckungswachstum der Muskeln 

Bei Periplaneta wird nach 15 Entwicklungstagen durch den dorsalen Rücken¬ 
schluss der gesamte Dotter vom Embryo aufgenommen. Dieser erreicht bereits 
jetzt seine bis zum Schlüpfstadium endgültige Rumpfgrösse, während die Extre¬ 
mitäten weiter an Grösse zunehmen. Die hier untersuchten Muskeln nehmen 
nun die endgültigen Lagen ein. Sie haben sich durch Verschieben der Ansatz¬ 
stellen sehr stark gedehnt. Die Hauptstreckungsperiode liegt hinter ihnen. 

Bei Antheraea wird mit dem dorsalen Rückenschluss am 5. Entwicklungstag 
der Dotter in eine embryonale und in eine grössere extraembryonale Dottermasse 
getrennt. Der Rumpf hat also hier nicht wie bei Periplaneta seine bis zum Schlüpf¬ 
stadium endgültige Grösse erreicht. Er nimmt wie die Extremitäten bis zum 
Schlüpfstadium dank der Aufnahme des extraembryonalen Dotters durch den 
Mund in den Mitteldarm mächtig zu. Die untersuchten Muskeln haben mit Aus¬ 
nahme des Sternalgratmuskels des Beines nach dem dorsalen Rückenschluss die 
endgültigen Lagen erreicht. Sie haben sich aber bis jetzt noch nicht so intensiv 
gedehnt. Ihre Hauptstreckungsperiode auf das 1,5 bis 3 Fache steht ihnen noch 
bevor (siehe S. 956). 

Faserdickenwachstum 

Durch die Aufnahme von Stolfen aus dem Fettkörper nehmen die Fasern 
an Dicke zu. Gleichzeitig nimmt die Dottermasse zu Gunsten der sich bis zum 
fertigen Embryo stark vermehrenden Fettkörperzellen ab. Bei Periplaneta werden 
die Aufbaustoffe direkt vom Fettgewebe an die Muskeln abgegeben. Bei Antheraea 
dagegen werden sie nach unserer Deutung (siehe S. 957) durch Transportleukocyten 
von den Fettkörperzellen auf die Fasern übertragen (siehe auch Tabelle 5). 

Das durchschnittliche Faserdickenwachstum variiert bei Periplaneta von 
Muskel zu Muskel stark, nicht dagegen bei Antheraea. Diese Tatsachen drücken sich 
aus in der Kern-Plasma-Relationen. Ihre Werte sind als Folge der nicht grossen 
Abweichungen der Kernzahl pro IOOjl Faserlänge innerhalb der untersuchten 
Muskeln mehr oder weniger proportional zu den Faserquerschnittsflächen 
(Tabellen 2 und 4). 

Histologische Differenzierung 

In den tubulären Fasern von Periplaneta ordnen sich die Myofibrillen in 
Lamellen an. Diese entspringen am Faserrand senkrecht zur Oberfläche und 
verlängern sich im Laufe der Entwicklung gegen den zentralen Plasmahof. In 
diesem liegen die Kerne einzeln hintereinander. Im Schlüpfstadium sind die 
Sarcomeren unterteilt in Z-I-Q-I-Z. Die Ränder der Q-Bänder sind mit Hämato- 
xylin-Heidenhain häufig dunkler als die mittleren Partien. 

Ein anderes Bild zeigt die histologische Differenzierung der Fasern von 
Antheraea. Pro Faser ist zunächst ein dünnes zentrales Myofibrillenbündel vor- 
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handen, das an Umfang auf Kosten des Sarcoplasmas stark zunimmt und die 
Kerne in die Faserperipherie verdrängt. Die Sarcomeren sind im Schlüpfstadium 
gleich unterteilt wie beim tubulären Muskeltypus von Periplaneta. Die Ränder 
der Q-Bänder treten aber nicht durch dünklere Färbung hervor. 

Eine Sonderstellung nehmen die Fasern der im Schlüpfstadium von Periplaneta 
noch nicht tubulären Muskeln ein. Flier sind die Myofibrillen im Schlüpfstadium 
wie unmittelbar nach der Faseraufteilung über die ganze Faserquerschnittsfläche 
dicht und gleichmässig verteilt. Die Kerne liegen im Schlüpfstadium wie unmittel¬ 
bar nach der Faseraufteilung unregelmässig verteilt. Die Sarcomeren des im 
Schlüpfstadium noch nicht tubulären Muskels 110b sind in Z-I-N-I-Q-I-N-I-Z 
unterteilt, wobei die Ränder des Q-Bandes auch hier je nach Färbungszustand 
mit Hämatoxylin-Heidenhain durch dunklere Färbung auffallen. 


6. Zusammenfassung 

1. Die Fasern der Muskeln 110a, 134 und 135a sind im Schlüpfstadium von 
Periplaneta tubulär (Ausnahme: wenige dünne Fasern von 134). Lamellen 
entspringen am Faserrand senkrecht zur Oberfläche und reichen in den zen¬ 
tralen Plasmahof, wo die Kerne liegen. 

2. Die Fasern des Muskels 110b und wenige dünne Fasern des Muskels 134 
sind im Schlüpfstadium von Periplaneta noch nicht tubulär. Die Myofibrillen 
sind gleichmässig über den ganzen Faserquerschnitt verteilt. Die Kerne sind 
in den Fasern unregelmässig angeordnet. 

3. Die Histologie der Muskelfasern von Antheraea entspricht im Schlüpf¬ 
stadium dem von Pringle (1957) als “close packed” beschriebenen Muskel¬ 
typus. Die Myofibrillen sind gleichmässig über den ganzen Faserquerschnitt 
verteilt. Die Kerne liegen einzeln an der Faseroberfläche, peripher begrenzt 
durch das Sarcolemm, zentral durch die Myofibrillen. 

4. ln der Muskelentwicklung können bei beiden untersuchten Tieren 4 Haupt¬ 
phasen unterschieden werden. 

Bildung der Muskelanlagen aus Myoblasten. 

Verschiebung der Muskelanlagen in ihre endgültigen Lagen durch Ver¬ 
schiebung der Epidermispartien. 

Aufteilung der kernhaltigen Plasmastränge in die einzelnen Fasern. 

Entstehung der Querstreifung; Dickenwachstum der Muskelfasern; 

Veränderung der Kern-Plasma-Relationen zu Gunsten des Plasmas. 

Bei beiden untersuchten Tieren setzt in der letzten Phase das intensive 

Dickenwachstum erst nach der Querstreifung ein. 
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